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一 个 黄 绿色 水 稻 突 变 体 的 光合 作用 特性 
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本 文 报道 一 个 黄 绿色 水 稻 突变 体 光 合 器 官 结构 和 功能 的 某 些 特点 ， 该 突变 体 是 作者 通过 花药 培养 得 到 的 
细胞 核 突变 体 。 突变 体 叶片 的 叶绿素 含量 、 叶 黄 素 和 B- 胡 葛 卜 素 含 量 分 别 约 为 正常 叶片 的 30%、40% 和 
75%; chl a/chl b 比 值 显 著 高 于 正常 叶片 。 对 SDS 增 溶 的 叶绿体 片 层 叶绿素 蛋白 质 复合 物 分 析 表明 ， 
突变 体 的 捕 光 chl a/chl b 和 蛋白 质 复合 物 极度 减少 ， 该 复合 物 的 chl a/chl b 比 值 大 于 3 。 突 变 体 的 叶绿体 明 
显 缺 乏 基 粒 堆积 ， 在 日 光 下 容易 较 快 积累 淀粉 粒 。 突 变 体 的 叶绿体 悬 液 有 较 高 的 铁 氛 化 钾 光 还 原 活性 。 在 
2 万 lux 日 照 强度 下 ， 突 变 体 叶片 同化 二 氧化 碳 的 速率 ， 以 单位 叶 面 积 计算 为 正常 叶片 的 75%， 以 单位 叶 
绿 素 计 算 为 正常 叶片 的 185%。 结 果 证 明 ， 叶 绿 体 基 粒 结构 与 摘 光 chl a/b 蛋 白质 含量 正 相 关 ， 它 并 非 为 光 
合作 用 基本 过 程 的 进行 所 必需 。 


我 们 曾 报道 ， 通 过 花药 培养 获得 一 个 黄 绿色 的 水 稻 突变 体 HY-101， 并 证 明 它 的 突 
变性 状 是 由 单一 细胞 核 基因 控制 的 [2 3。 该 突变 体 性 状 稳定 ， 生 长 良好 并 能 正常 结实 ， 
这 便利 于 对 其 光合 作用 器 官 结构 和 功能 的 研究 。 本 文 报道 对 该 突变 体 叶 片 主 要 色素 组 
成 、 叶 绿 体 的 亚 显 微 结构 和 光合 功能 的 试验 和 分 析 结 果 ， 结 果 显 示 该 突变 体 与 正常 植物 
相 比 具有 阳 生 植物 的 特点 。 


材 料 与 方法 


供 试 材料 是 由 突变 体 种 子 长 成 的 幼苗 和 植株 ， 对 照 是 原 粳稻 品种 8 -126 的 正常 植 
株 ， 二 者 均 同时 盆栽 在 温室 的 类 似 条 件 下 。 
叶绿素 含量 按 Arnon (1949) 54) 的 方法 ， 用 Specord UV Vis 分 光 光 度 计 测 定 。 类 
胡 蓝 下 索 的 测定 ， 将 叶片 的 丙酮 提取 液 加 入 NaCl， 用 已 烷 茸 取 色素 , 经 皂 化 后 得 到 类 胡 
萝卜 素 的 己 烷 溶液 ， 通过 硅 藻 土 活性 氧化 镁 柱 层 析 分 离 出 B- 胡 葛 下 素 和 叶 黄 素 ， 测定 
洗 脱 液 在 波长 446nm 处 的 吸收 值 ， 用 每 克 鲜 叶 的 OD446 表 示 它 们 的 相对 含量 。 
叶绿体 片 层 叶 绿 素 蛋 白质 复合 物 的 制 取 和 分 析 方 法 参照 Argyroud-Akoyunoglou 
(1971) 53]。 取 鲜 重 5 克 叶 片 在 冰 浴 中 加 25ml 0.5M 蔗糖 -0.01M EDTA 的 0.1M pH 
7.4 磷 酸 缓冲 液 匀 浆 ， 通 过 6 ALAA, WW MSE 高 速 18 冷 冻 离心 机 以 6000 x g 离 


+ ” 黄 清 莹 、 王 华 协助 测定 工作 ， 一 并 致谢 。 
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心 15 分 钟 ， 去 上 层 液 ， 加 入 15ml 无 离子 水 与 沉淀 匀 浆 ， 经 36000xg 离心 15 分 钟 弃 去 上 
层 液 ， 将 绿色 沉淀 悬 于 提取 缓冲 液 中 ， 测 定 叶 绿 素 含 量 ， 再 以 36000 xg 离 心得 叶绿体 片 
层 沉 淀 物 。 定 量 加 入 含 1 % SDS 的 0.1M pH 7.0 磷酸 缓冲 液 ， 使 SDS : chl=10 :1 
(w/w) ， 在 4*C 充 分 匀 浆 、 增 溶 约 15 分 钟 ， 经 36000 x g 离 心 ， 去 残渣 ， 得 到 叶绿体 片 
层 的 SDS 增 溶 溶液 .该 溶液 通过 羟基 础 灰 石柱 层 析 分 离 叶 绿 素 蛋白 质 各 组 分 。 羟 基础 灰 石 
按照 Siegelman (1965) 510 的 方法 制备 。 用 1.5x 2.5cm 层 析 柱 ， 每 次 加 0.4ml SDS 增 溶 
溶液 。 用 逐 级 增加 浓度 的 PH7.0 磷 酸 缓冲 液 洗 脱 ， 收 集 绿色 色 带 组 分 ， 加 入 丙酮 使 之 为 
80% 丙 酮 溶液 ， 去 沉淀 ， 用 前 述 分 光 光 度 计 测定 各 组 分 的 吸收 光谱 及 叶绿素 含量 。 

叶绿体 亚 显 微 结构 观察 。 取 4 叶 期 小 苗 展 开 叶 中 段 的 样 块 ， 经 含 2.5% 成 二 醛 的 磷 
酸 缓冲 液 前 固定 ， 含 1 %% 雏 酸 的 磷酸 缓冲 液 后 固定 ， 用 含 0.5% 栈 酸 铀 的 30% 乙 M 
染色 。 样 块 的 超 薄 切 片 经 柠檬 酸 铅 染色 后 置 电镜 观察 和 照相 。 

叶绿体 光 还 原 活性 的 测定 。 取 一 定量 鲜 叶 ， 用 10 4% 鲜 叶 重 的 含 0.35 N NaCl 的 
0.02M、pH8.0 的 Tris-HCI 缓 冲 液 匀 浆 ， 通 过 4 层 纱 布 过 滤 ， 滤 液 经 800 xg 离 心 10 分 钟 
去 沉淀 ， 上 层 为 叶绿体 悬 液 。 进 行 光 还 原 反应 的 溶液 体积 3.6ml ， 其 中 包括 ， 前 述 缓冲 
W2.0ml, 0.025M MgCl, 溶 波 0.8ml，0.005M 铁 氰 化 钾 溶 液 0.8m1， 反 应 液 含 叶绿素 
0.1 一 0.2mg。 用 不 同 程度 史明 的 日 光照 射 2 分钟， 对 照 置 暗 处 ， 立即 加 入 0.4 ml 50% 
的 三 所 乙酸 溶液 终止 反应 。 测 定 反应 液 在 420nm 处 的 吸收 值 。 铁 氰 化 钾 在 420nm 处 的 克 
分 子 消光 系数 为 10;。 以 每 毫克 叶绿素 每 小 时 光 还 原 的 铁 氰 化 钾 微 克 分 子 数 表示 叶 绿 体 
WEI CHE GG HE. 

叶片 光合 作用 速率 的 测定 。 将 盆栽 植株 的 族 叶 伸 入 透明 的 叶 室 ， 让 空气 流通 过 叶 
室 。 用 不 同 遮 阴 程 度 的 日 光 提 供 不 同 强度 的 光照 。 用 FQ-W-CO， 红外 线 分 析 仪 测定 空 
气流 中 CO 含量 的 变化 。 用 每 平方 分 米 叶 面积 或 每 毫克 叶绿素 每 小 时 所 同化 的 CO 毫克 
数 表示 叶片 的 光合 作用 速率 。 


结 OR 


1. 色 素 含 量 

在 突变 体 叶片 中 ， 时 绿 素 a、b ， 叶 黄 素 和 有 -胡萝卜 素 均 可 检 出 ， 但 与 正常 叶片 
相 比 ， 它 们 的 含量 有 显著 的 不 同 程度 的 降低 ， 这 使 突变 体 叶片 无 论 透视 或 投 视 均 呈 淡 黄 
绿色 。 表 1 列 出 不 同 生育 期 和 不 同 部 位 叶片 的 色素 含量 。 以 分 蒙 期 完全 展开 的 顶 叶 为 
例 ， 以 鲜 重 为 基数 ， 突 变 体 叶片 的 总 叶绿素 、 叶 黄 素 和 有 -胡萝卜 素 含量 分 别 为 正常 叶 
片 的 31%、42% 和 78%， 突 变 体 叶片 的 chl a/chl b 比 值 达 4.90, 高 于 对 照 的 2.9。 表 1 还 
表明 ， 各 种 色素 的 含量 随 植株 年 龄 和 叶片 所 在 部 位 有 所 变化 。 在 抽穗 后 期 ， 突 变 体 叶片 
的 叶绿素 含量 比 正常 叶片 减少 的 程度 比 在 幼苗 期 明显 ， 此 时 突变 体 旗 叶 的 chl a/chl b 比 
值 高 达 7.6。 突 变 体 植 株 旗 叶 以 下 的 叶片 叶绿素 含量 和 有 - 胡 葛 卜 素 含量 比 正 常 植株 相应 
叶片 的 下 降 程 度 较 旗 叶 显 著 。 但 无 论 何 种 情况 ， 突 变 体 叶片 的 各 种 色素 均 比 正常 叶片 
低 ， 其 下 降 程度 按 下 列 顺序 递减 叶绿素 b、 叶 绿 素 a、 叶 黄 素 、B -胡萝卜 素 。 这 种 变化 
是 遗传 因素 决定 的 。 
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表 1。 水 稳 突 变 体 与 正常 叶片 的 叶绿素 、 叶 黄 素 和 BP- 胡萝卜 素 含 量 的 比较 

















叶片 来 源 uw 料 叶绿素 《mg/g 鲜 重 ) RMB bH 《OD x 10/g # m) 
chl a+ chlb chl a/chi b B-03 b OP Ea 
四 时 期 幼苗 ] 突变 体 0.69 2.27 1.95 1.25 
正常 时 1.95 1.83 3.48 3.24 
比 值 0.35 一 0.51 0.38 
7 Sy EI 突变 体 1.33 4.32 ~ 3.35 2.62 
正常 叶 4.29 2.90 4.27 6.12 
比值 0.31 一 0.78 0.42 
MA 突变 体 1.84 7.31 2.71 2 
正常 叶 4.69 2.43 3.89 4.00 
比 fit 0.39 一 0.69 0.56 
AONE LH 突变 体 0.81 FT 2.62 加 
正常 叶 3.33 2.53 5.76 5.60 
比 fit 0.24 -= 0.46 0.40 
2. 叶 绿 素 蛋 白质 复合 物 的 组 成 


在 叶绿体 中 ， 叶 绿 素 均 以 某 些 特定 的 叶绿素 蛋白 质 复合 物 形 式 组 装 在 片 层 结构 里 ， 
这 些 复合 物 可 为 SDS 所 增 溶 。 在 本 试验 条 件 下 ， 水 稻 叶片 的 叶绿体 片 层 5DS 增 溶 溶液 通 
过 羟基 础 灰 石 柱 层 析 可 以 清晰 地 顺序 分 离 出 三 个 色 带 组 分 ( 见 图 1) 。 组 分 1 首先 被 
0.2M pH 7.0 磷 酸 缓冲 液 洗 脱 :组 分 2 以 尖锐 的 洗 脱 峰 为 0.4M 磷酸 缓冲 液 洗 脱 ， 组 分 
3 为 仿 0.2%SDS 的 0.6M 磷酸 缓冲 液 洗 脱 。 这 些 组 分 的 吸收 光谱 见 图 2 。 可 以 看 出 ， 组 
分 1 和 2 基本 相同 ， 有 明显 的 叶绿素 a (670nm, 437nm) 和 叶绿素 b (652nm， 470nm) 
Wiik, chl a/chl b 比 值 为 1.2 一 1.5。 显 然 ， 它 们 是 捕 光 chl a/b 蛋 白质 复合 物 (Thorn- 
ber, 1975) [11)， 其 中 组 分 2 是 含量 最 大 的 组 分 。 组 分 3 主要 含 chl sa， 叶绿素 b 甚 少 ， 
chi a/chl b 比 值 近 于 5， 还 有 及 -胡萝卜 素 (吸收 峰 490nm)， 这 个 组 分 相似 于 Thornber 
(1975) 所 描述 的 P700 chl a 蛋 白质 复合 物 。 

由 图 1，2 和 3 可 以 看 出 突变 体 和 正常 叶片 之 间 显著 的 差异 。 首 先 ， 与 正常 叶片 相 
比 ， 突 变 体 的 捕 光 chl a/b 蛋 白质 复合 物 -( 尤 其 是 组 分 2 ) 的 含量 极度 降低 ， 例 如 图 3 所 
示 的 一 例 ， 正 常 叶片 中 组 分 2 的 叶绿素 含量 占 50.8%， 而 突变 体 叶 片 中 该 组 分 的 叶绿素 
含量 只 占 0.6%， 与 此 相应 ， 突 变 体 叶片 中 P700 叶绿素 a 蛋白 质 复合 物 〈 组 分 3 ) 的 相 
对 含量 远 远 超过 正常 叶片 。 换 言 之 ， 突 变 体 叶 片 叶绿素 含量 比 正 常 时 片 显著 降低 而 chl 
a/chl b 比值 显著 增高 ， 主 要 是 捕 光 chl a/b 蛋 白质 复合 物 极 度 减 少 。 此 外 ， 突 变 体 捕 光 
chl a/b 蛋 白质 复合 物 的 叶绿素 a 与 叶绿素 b 的 比值 也 显著 高 于 正常 叶片 , 在 本 试验 中 ， 
正常 叶片 的 这 一 数值 为 1.25 一 1.55， 而 突变 体 叶片 这 一 数值 大 于 3 。 

3. 叶 绿 体 的 亚 显 微 结构 

突变 体 的 叶绿体 与 正常 时 片 叶 绿 体 亚 显 微 结构 显著 不 同 之 处 表现 在 它 很 少 有 基 粒 堆 
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图 1 突变 体 〈 左 ) MECH CA) 的 叶绿体 片 层 SDS 增 溶 溶液 通过 羟基 础 灰 
石柱 层 析 分 离 的 三 条 色 带 。 


Je 1、2、3 分 别 为 0.2M，0.4M，0.6M pH7.0 MMR MVE, LE 
意 突变 体 的 Je 1，2 BHR, 





400 500 600 700 800 
(am) 


图 2 RE A) 与 正常 叶片 (4) 三 个 叶绿素 蛋白 质 复合 物 80% 丙 酮 溶液 的 吸收 光谱 的 比较 。 


色素 的 吸收 峰 : chla (437nm，670nm) , chl b (470nm，662nm) ,B- 胡 萝卜 素 (490mn) ， 
组 分 Je 3 在 418nm 处 有 吸收 峰 。 注 意 突 变 体 的 组 分 1, 2 的 chl b 吸 收 峰 很 弱 。 


4 期 胡 ” 忠 等 ， 一 个 黄 绿 色 水 稻 突变 体 的 光合 作用 特性 453 





1004% 


0 
JE 


Chl-b 

图 5 RK) 与 正常 叶片 ( 左 ) 三 个 叶 绿 
素 蛋 白质 复合 物 组 分 相对 含量 的 比 较 。 
相对 含量 以 各 组 分 的 叶绿素 a、b 含量 所 
占 的 百分数 表示 。JNe 1 、2 ，3 各 为 叶 绿 
体 片 层 SDS 增 溶 溶液 通过 羟 基础 灰 石 
柱 层 析 分 离 的 三 个 色 带 ， 其 中 M1, 2 
Hach! a/b 蛋白 质 复合 物 ， Ned 为 
卫 700-chl a HARAAM, HP: 4 叶 
期 小 菌 叶片 。 注意 突变 体 的 组 分 Ne 2 极 
H, HANI, 2 的 chl b 含 量 很 低 。 


Chl-a 





1 m 2 


积 ， 每 一 基 粒 的 片 层 数 也 很 少 〈 图 4 ) 。 此 外 ， 在 日 照 下 ， 突 变 体 的 叶绿体 里 更 容易 观 
察 到 淀粉 粒 累 积 。 突 变 体 叶绿体 的 核糖 体 是 正常 的 。 


表 2 水 稻 突变 体 与 正常 植 析 叶 片 的 叶绿体 悬 液 对 铁 氰 化 钾 的 光 还 原 活性 
光 还 原 活性 以 每 毫克 Gg) 叶绿素 每 小 时 《hr) 光 还 原 的 铁 氛 化 钾 〈kcy》 WMH FAMKE. 








光 照 强 度 光 还 原 活 人 性 二 个 材料 的 比较 

nes K lux) uM key/mg chlyhr。 % 
正常 植株 6 35.6 100 

20 117.6 100 

30 101.6 100 
突变 休 6 59.2 223 ‘ 

20 170.4 145 

30 150.4 148 





RI 水稻 突变 体 与 正常 植株 的 旗 叶 的 光合 作用 速率 。 
光合 速率 以 叶片 每 平方 分 米 《〈dm2)》 叶 面 积 或 每 毫克 《mg) 叶绿素 每 小 时 《hr,) 所 同化 的 二 氧化 碳 
毫克 《mg) 数 表示 。 





光照 强度 t & 这 a 光 t x x 
(mg CO2/dm?/hr.) (mg CO2/dm?/hr.) 
K lux) 突变 体 。 正常 时 ”比值 (%》 突变 体 ERM ”比值 (%) 

1 1.9 5.4 35 1.1 1.2 92 

2 4.5 9.8 46 2.4 2.2 109 

12 10.7 15.0 71 5.7 3.4 168 

20 12.0 16.0 15 6.5 3.5 185 

70 13.7 18.5 T4 了 ,4 4.1 181 
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图 4 


黄 绿色 水 稻 突变 体 〔1) 和 正常 植株 〈 2 ) 四 叶 期 幼苗 的 叶绿体 亚 显 微 结构 
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4. 光 合作 用 功能 

由 表 2 结果 看 出 ,突变 体 的 叶绿体 县 液 具有 正常 的 铁 氰 化 钾 光 还 原 活性 。 在 6000Lux 
合适 强度 的 日 光 光照 下 ， 以 叶绿素 为 单位 计算 ， 其 光 还 原 活性 为 正常 叶片 叶绿体 基 液 的 
223%, 即 远 远 高 于 正常 叶绿体 悬 液 。 

表 3 结果 表明 ， 在 弱 光 下 突变 体 叶片 同化 二 氧化 碳 的 速率 低 于 正常 叶片 。 在 较 高 光 
照 强度 下 ， 例 如 2 万 lux 日 光 , 突变 体 叶片 同化 二 氧化 碳 的 速率 若 按 单位 时 面积 计算 为 正 
常 叶片 的 75%， 但 以 单位 叶绿素 量 计算 则 为 正常 叶片 的 185%， 也 远 远 高 于 正常 叶片 。 


BE spy 


在 高 等 植物 叶绿体 结构 与 功能 关系 的 研究 中 ， 曾 经 有 成 效 地 应 用 一 些 黄 绿色 的 植物 
突变 体 ， 例 如 缺失 叶绿素 b KÆRE, HETI, BERS OD, WIL OORE OD 
等 植物 突变 体 。 我 们 用 水 舟 黄 绿色 突变 体 所 分 析 的 结果 与 前 述 突变 体 的 分 析 结果 一 致 表 
明 ， 黄 绿色 突变 体 叶绿素 含量 低 ， 缺 少 或 只 有 少量 捕 光 chl a/b 蛋白 质 复合 体 ， 缺 少 或 
只 有 少量 基 粒 堆积 ， 但 以 叶绿素 含量 为 单位 计算 时 仍 具 有 较 高 的 光 系 统 工 活 性 ， 和 较 高 
的 二 氧化 碳 同化 速率 。 这 就 证 明 ， 叶 绿 体 的 基 粒 堆积 与 捕 光 chl a/b 蛋白 质 复合 物 之 间 
存在 正 相关 ， 它 并 非 为 光合 作用 基本 过 程 所 必需 。 上 述 结果 也 为 用 黄 化 苗 在 间隙 光 下 转 
绿 只 有 不 完善 叶绿体 膜 的 材料 所 作 的 试验 所 证 明 。51, 3 

一 些 作者 指出 Cl，6]， 高 等 植物 叶绿体 的 基 粒 堆积 和 捕 光 叶绿素 蛋白 质 的 含量 随 着 
植物 的 生态 类 型 和 生长 条 件 而 变化 ， 因 此 它 是 植物 在 光合 器 官 水 平 上 适应 外 界 环 境 条 件 
的 一 种 表现 。 本 试验 中 水 稻 黄 绿色 突变 体 光合 器 官 ， 与 正常 品种 相 比 ， 其 有 阳 生 植物 的 
特点 ， 我 们 证 明 这 一 特点 是 受 细胞 核 基因 控制 的 2 ]。Vaughn 等 (1978) OAJ MN E 
黄 绿色 突变 体 具有 类 似 的 性 状 ， 但 在 杂交 试验 中 属于 母性 遗传 ， 即 为 质 体 基因 所 控制 。 
进一步 研究 基 粒 结构 的 遗传 控制 和 调节 机 构 是 有 意义 的 。 
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PHOTOSYNTHETIC CHARACTERISTICS OF A 
YELLOW-GREEN RICE MUTANT 


Hu Zhong, Lian Han-xing and Peng Li-ping 
(Kunming Institute of Botany, Academia Sinica) 


ABSTRACT 


This paper concerns the photosynthetic characteristics of a yellow-green 
nucleus mutant ofricewhich was obtained in anther culture by us, The content 
of total chlorophyll, xanthophyll and B~carotene in the mutant leaves is 
about 31%, 40% and 75% of that in normal leaves respectively; the chl a/chl 
b ratio of the mutant is much higher than that of normal leaves, The anal- 
ysis of SDS-solubilized extracts of the chloroplast lamellae shows that the 
major light-harvesting chl a/b protein complex of the mutant is extremely 
deficient, and its chl a/chl b ratio is more than 3. In the chloroplasts of 
mutant leaves, there are very few grana stacking, and more starch grains 
can be seen when leaves are exposed to sun light, The rate of CO, assimilation 
of mutant leaves exposed to 20000 lux of sun light is 75% of that of normal 
leaves on a basis of leaf area, and is 185% on a basis of chlorophyll, The 
chloroplasts of the mutant may also show a much higher rate of ferricyanide 
Hill reaction on a basis of chlorophyll. 

The results show that the grana stacking of chloroplast is closely related 
to the quantity of the light-harvesting chl a/b protein, and is not essential 
for photosynthesis process, 


